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Harmonia axyridis has  successfully been used as a model  invasive alien  species and has been  the 140 
inspiration  for  global  collaborations  at  various  scales.  There  is  considerable  scope  to  expand  the 141 
research  and  associated  collaborations,  particularly  to  increase  the  breadth  of  parallel  studies 142 
conducted  in  the native  and  invaded  regions.  Indeed  a qualitative  comparison of biological  traits 143 
across  the  native  and  invaded  range  suggests  that  there  are  differences which  ultimately  could 144 
influence the population dynamics of this invader. Here we provide an overview of the invasion history 145 
and ecology of H. axyridis globally with  consideration of  future  research perspectives. We  reflect 146 








The harlequin  ladybird  (or multicolored Asian  lady beetle), Harmonia axyridis  (Pallas)  (Coleoptera: 153 
Coccinellidae),  is native to Asia and  is a polymorphic, eurytopic species with a broad dietary range 154 
(Roy, Brown 2015a).  It was widely  introduced as a biological control agent of pest aphids, but has 155 








increased with  respect  to  the  threats posed by H. axyridis,  two working  groups were established 164 
through the International Organisation for Biological and Integrated Control (within the Global and 165 
Western Palaearctic Regional Sections)  in recognition of the need for collaborative research on the 166 
benefits and  risks of exotic biological control agents. One of  the  first outputs  from  these working 167 
groups was  the publication of a special  issue on H. axyridis  including 19 manuscripts  representing 168 
authors around the world (Roy, Wajnberg 2008). Harmonia axyridis as both a biological control agent 169 
and  an  invasive  alien  species  (IAS)  has  informed  a  range  of  applied  ecological  themes,  from  risk 170 


































including  the  overwintering  host  of  A.  glycines,  the  European  buckthorn  Rhamnus  cathartica  L. 203 
(Rhamnaceae) and H. axyridis, has been cited as an example of an  invasional meltdown, whereby 204 





















crop  systems  without  detailed  consideration  of  effects  on  aphid  populations.  In  Belgium,  the 224 
population dynamics of H. axyridis in crop systems (wheat, corn, broad bean and potato crops) was 225 
studied through field surveys. It has been shown that H. axyridis is recorded  in such crops 7‐8 days 226 
after  the dominant native  ladybirds  (Jansen, Hautier 2008; Vandereycken et al. 2013). A one‐year 227 
study involving field observations in wheat and bean crops in southern England reported an absence 228 
of H. axyridis in wheat (aphid abundance was reported as low), but presence of H. axyridis co‐occurring 229 
with other  ladybirds  in bean  crops  (Wells 2011). Harmonia axyridis was  the most  common aphid 230 










axyridis,  or  among  places with  higher  and  lower  abundances  of  H.  axyridis, may  provide  useful 241 
information  in  this  respect.    Importantly,  landscape  composition has been  found  to  influence  the 242 
effectiveness  of  biological  control  by  H.  axyridis  and  other  predators.  Indeed,  soybean  fields 243 
embedded within diverse landscapes receive a greater pest control service from aphid predators than 244 
fields  within  simplified  agricultural  landscapes  (Gardiner  et  al.  2009c)  compared  to  landscapes 245 
dominated by  forests and grasslands where  soybean  field  size was  reduced  (Woltz,  Landis 2014). 246 
Similar  studies  have  been  carried  out  in  Chile,  in  regions  where  H.  axyridis  dominated  the 247 
aphidophagous communities and again it has been demonstrated that biological control was related 248 











2004;  Bahlai  et  al.  2014;  Colunga‐Garcia,  Gage  1998;  Evans  2004;  Harmon  et  al.  2007;  Hesler, 258 
Kieckhefer 2008; Losey et al. 2014; Majerus et al. 2006; Wheeler Jr, Hoebeke 1995) and Europe (Roy 259 
et al. 2012b). Following the establishment of H. axyridis in Michigan a decrease in populations of three 260 
species  of  ladybird  has  been  reported:  Brachiacantha  ursina  (F.),  Cycloneda  munda  (Say)  and 261 
Chilocorus  stigma  (Say)  (Colunga‐Garcia,  Gage  1998),  followed  more  recently  by  a  decline  in 262 




in  Florida  citrus  orchards.  In  the United  Kingdom  (UK)  there  is  a  strong  correlation  between  the 267 
declines of seven out of eight native species of ladybird assessed and co‐occurrence with H. axyridis 268 
(Roy et al. 2012b). In Chilean alfalfa fields the abundance of native ladybird species declined after H. 269 
axyridis was first observed  in this crop  in 2008. Furthermore, total  ladybird species and diversity  in 270 
alfalfa have also declined during this period (Grez & Zaviezo unpublished data). It is thought that the 271 
spread of H. axyridis has caused  the decline of native species, Adalia bipunctata  (L.) and Propylea 272 




In contrast, some  long‐term studies  (Honek et al. submitted) have highlighted that some  ladybirds 277 
native  to Central Europe had already been declining before  the arrival of H. axyridis.  Indeed,  the 278 
diversity of native  ladybird communities were similar before (Honek et al. 2014) and after (Honěk, 279 






















countries  highlight  the  need  for  comparative  studies.  In  a  recent  study  it  was  concluded  that 300 




negative  effects  of H.  axyridis  are  likely  to  be  the  result  of  a  complex  range  of  interactions  and 305 
processes including resource competition and intra‐guild predation (IGP) (Majerus et al. 2006). 306 
   307 



















only  two were  attributable  to  alien  ladybirds  (H. axyridis  feeding on  conspecific  eggs).  Instead,  a 325 
diverse guild of predators (dominated by Opiliones, Tettigoniidae and the native C. maculata) were 326 
responsible for the majority of egg attacks (Smith, Gardiner 2013). Importantly, this study accounted 327 
only  for  egg  predation  but  alien  and  native  ladybird  species  may  compete  directly  through 328 
consumption of other life stages. Other tools, such as alkaloid (defensive chemicals within coccinellids) 329 
sequestration analyses, frass analysis, and PCR‐based gut content analyses, have been developed to 330 





have consumed native  species over  three years. Gagnon et al.  (2011) used molecular gut content 336 










asymmetric  interaction  increasing with  developmental  stage  of H.  axyridis  and  decreasing  in  the 347 
presence of extraguild prey (Ingels, De Clercq 2011). The aphid‐specific pathogenic fungus Pandora 348 
neoaphidis  (Remaudiere  and  Hennebert)  Humber  (Zygomycota:  Entomophthorales: 349 














affects  native  North  American  ladybirds  through  exploitative  competition  among  larvae 362 
(Hoogendoorn, Heimpel  2004;  Yasuda  et  al.  2004),  however,  field  and microcosm  studies  reveal 363 
reduced  fitness  in  the predatory bug Anthocoris nemoralis  (F.)  (Hemiptera: Anthocoridae) due  to 364 
competition with  H.  axyridis  (Howe  et  al.  2015)(Howe  et  al.  2016).  Evans  (2004)  proposed  that 365 
following  the  introduction  of  alien  competitors  (specifically  C.  septempunctata),  native  species 366 
abandoned croplands due to  increased competition  for shared prey. Adults of native species were 367 
thought to be displaced to ancestral (refuge) habitats not heavily exploited by alien competitors (Evans 368 











across  several  habitats  within  a  given  landscape  including  forests,  grasslands,  and  croplands. 380 
Landscape changes that alter the distribution of these habitats may affect  ladybirds by  influencing 381 












may negatively affect  the spread of  this species  (Purse et al. 2014). Further  research  is needed  to 392 
















finally natural wood  (Wang et al. 2011). Volatile aggregation pheromones are not  involved  in  this 409 




















H.  axyridis does not  consume orchard  fruits  and overwintering H.  axyridis  are not  regarded  as  a 428 
household pest. However, economically, H. axyridis presents the  largest threat as a contamination 429 
pest  in wine grape production  (Koch, Galvan 2008). Beetles can be  found within vineyards  largely 430 
between the onset of ripening and harvest (Galvan et al. 2008). Adults aggregate and feed on injured 431 
fruit  clusters  (Koch,  Galvan  2008).  When  fruit  are  harvested  and  crushed,  H.  axyridis  release 432 
methoxypyrazines (MPs) which create an unpleasant odour and taste in the wine produced (Botezatu 433 












































Ryukyus  (Kurosawa  et  al.  1985).  Future  research  in  Japan will  focus  on  intensive  field  studies  to 476 






type  locality  of  the  species  is  in  Siberia  (Pallas  1771).  The  geographical  distribution  and  colour 483 
variability of this species was first studied in the 1920s (Dobzhansky 1924). A recent map of the native 484 
range has been compiled (Orlova‐Bienkowskaja et al. 2015). Harmonia axyridis populations west of 485 
Baikal  Lake  (in  West  Siberia  and  the  western  part  of  East  Siberia)  differ  both  genetically  and 486 







native  range  (Loiseau  et  al.  2009;  Lombaert  et  al.  2014;  Lombaert  et  al.  2011). However,  this  is 492 






populations  are  similar  to West‐Siberian  populations  and  differ  from  Far  East  populations.  It  is 499 









in Adjaria and Mtsheta  region  (Georgia)  in 1982‐1988.  It  is  thought  that none of  the  intentionally 509 
released  populations  established  (Izhevsky  1990;  Verizhnikova,  Shylova  2013a).  Established 510 
populations  are  thought  to  have  originated  from  secondary  spread  eastward  of H.  axyridis  from 511 
western  Europe  to  European  Russia  and  neighbouring  countries.  Established  populations  were 512 
detected  in  the  Kaliningrad  region  (Russian  enclave  in  the  Baltic  region)  (Zakharov  et  al.  2011). 513 
Recently, H. axyridis has been observed spreading rapidly in the Caucasus and the south of European 514 
Russia (Orlova‐Bienkowskaja 2014). Established populations have been found  in Adygea, Krasnodar 515 
region,  Abkhazia,  the  Stavropol  region,  Georgia  (Belyakova,  Reznik  2013),  Crimea  (Rybalchenko, 516 
personal communication), Daghestan (Ilyina, personal communication) and Rostov region (Arzanov, 517 
personal communication). Individual specimens of H. axyridis have also been found in the central belt 518 
































Intentional  releases of H. axyridis  include  a number of  states but notably California  in 1916,  and 549 
multiple eastern states from 1978 to 1992 (Chapin, Brou 1991; Gordon 1985; McClure 1987; Tedders, 550 
Schaefer 1994). Harmonia axyridis was first detected beyond intentional release sites in the United 551 


























2014). Based on  factors  such as  climate and habitat,  it has been predicted  that H. axyridis would 576 




In 1998, a  flightless strain of H. axyridis was  introduced  from France  to central Chile  for biological 581 
control in greenhouses, but those populations did not establish (Grez et al. 2010) (Table 1). In 2003, 582 






vegetation,  such  as  sclerophyllous  matorral,  although  at  very  low  densities  (Grez  et  al.  2013). 589 
Harmonia axyridis  is  spreading  toward  southern Chile,  colonizing  regions with  colder  climates.  In 590 










and  abundance,  including native  species,  in different habitats,  as well  as  its potential damage  to 599 
vineyards. There are also extensive field and  laboratory experiments  in progress to assess  IGP and 600 
competition as mechanisms  for understanding  the dominance of H. axyridis over other  ladybirds. 601 
Studies of physiological performance and life history traits under different temperature conditions in 602 
the laboratory have also been carried out (Barahona et al. submitted). The invasion process is being 603 
systematically  tracked  through  surveys  coordinated by Grez  and  Zaviezo,  including data  from  the 604 
Surveillance Department of the National Agrarian and Livestock Service (SAG), and from media and 605 
social  networks  specifically  developed  for  this  purpose  (web  page:  www.chinita‐arlequin.com; 606 
Facebook:  https://www.facebook.com/chinita.arlequin;  twitter: 607 














The main gaps  in knowledge  in Chile  relate  to natural enemies and possible control or containing 622 
methods. The only observed natural enemy thus far  is the parasitoid D. coccinellae. Also, there are 623 
many unanswered questions in relation to the ecology and biology of H. axyridis during summer time, 624 
when  this  species  disappears  from  crops,  apparently  estivating  or  migrating  to  other,  as  yet 625 
20 
 




















Unfortunately, no  systematic  surveillance or monitoring data are available  to  trace  the expansion 646 







observed  in the wild  in 2001 (Adriaens et al. 2003) and this  led to the end of  its commercial use  in 654 










was  running.  This  allowed  almost  real‐time monitoring of  this  insect  invasion  as well  as detailed 663 
analysis of niche overlap with native species (Adriaens et al. 2008). Future research on the decline of 664 





did not  establish.  The  first occurrence of  the  invasive population dates back  to 2006.  In 2007,  it 670 
occurred near the western borders of the country and in a few cities, but in 2008 it was found in many 671 
cities and towns including the eastern‐most (Špyňar 2008). In 2009, the species could be found in most 672 






Harmonia  axyridis  was  first  recorded  in  Copenhagen  2006,  and  presumed  to  have  arrived  from 679 
Germany (Brown et al. 2008a; Pedersen et al. 2008). In the following years the beetle spread within 680 





was  from produce  in  a  supermarket, highlighting  the potential  for  spread  through  anthropogenic 686 




It  is  interesting to note that the distribution of H. axyridis  in Denmark  is  limited  in the north of the 691 
country.  Indeed,  following  ten  years’  of  establishment  within  Denmark,  aside  from  the 692 










populations  exist  until  2004  (Coutanceau  2006a), when  the  species  started  to  spread  across  the 701 
country  from  the north, close  to  its probable  introduction point  in Belgium  (Adriaens et al. 2003). 702 
Maps of  first observations of H. axyridis at particular  locations  in France suggest a heterogeneous 703 
process of diffusion, with some regions rapidly colonized whereas in others there is a lag in invasion, 704 
or  H.  axyridis  remains  absent  (see  maps  in  http://vinc.ternois.pagesperso‐705 
orange.fr/cote_nature/Harmonia_axyridis). First observation records have been used in sophisticated 706 










history  traits, making  it  possible  to  test  for  a  spatial  arrangement of  dispersal  abilities  along  the 717 
expanding range (Phillips et al. 2007; Purse et al. 2014). Moreover, the question of the evolution of 718 
dispersal capacity  in  invasive populations  is highly relevant, because  it may accelerate spread, with 719 

































population  established  in  South  East  of  France  has  been  identified  (Lombaert  et  al.  2014).  This 751 




























regions with  particularly widespread  occurrences  across  northern  and  central  Italy  (Burgio  et  al. 778 
2008b; Cornacchia, Nardi 2012). The origin of the populations is unknown; individuals could be either 779 











Harmonia  axyridis  was  assessed  as  a  potential  biological  control  agent  for  use  in  Norwegian 791 
greenhouses in 2001 (Statens landbrukstilsyn 2001). It was concluded that H. axyridis might become 792 














to new  areas  in Norway. Natural  geographic barriers  and  long  distances within Norway  limit  the 805 
species possibilities for rapid natural dispersal. However, anthropogenic spread facilitates dispersal 806 
and of particular note was the occurrence of between 2000 and 3000 adult H. axyridis in a cargo of 807 







al.  2010).  Records  are  available  at 815 
http://www.artsportalen.artsdatabanken.no/#/Harmonia+axyridis/7468.  In  autumn  2015  high 816 











recorded  across  Slovakia,  and  by  the  end  of  2012  it  occurred  in  numerous  habitats,  particularly 828 
26 
 









Wildlife  records  in  Slovakia  are  mostly  shared  through  popular  naturalist’s  web  pages  (e.g. 838 
www.nahuby.sk, www.fotonet.sk) which also provide  information about H. axyridis. The Facebook 839 
page Lienky Slovenska (Ladybirds of Slovakia) was launched in 2015 to encourage the public to take 840 
part  in  ladybird surveys  focussing on H. axyridis. The  international cooperation with scientists and 841 
















Further  studies  in  Switzerland  have  also  focused  on  the  impact  of H.  axyridis  on  native  ladybird 858 
populations. The occurrence of intraguild predation in the field using polymerase chain reaction (PCR) 859 





















been  received  covering  the  entire  country,  including  the Wadden  Islands  (Brown  et  al.  2008a). 879 
Harmonia axyridis  is now widely distributed and  the dominant  ladybird species, predominantly on 880 
trees and shrubs but also on herbs in urban and anthropogenic habitats, it is less abundant in (semi‐) 881 
natural areas  such as heathland and grasslands.  In agricultural areas H. axyridis  is  considered  the 882 









































other  species.    Future work will  reflect  the opportunities presented by H. axyridis  to explore  the 922 
complex and dynamic role of natural enemy interactions in the invasion process through community 923 




In North Africa, H. axyridis was  introduced for biological control use  in Tunisia around 1990 and  in 928 




























The only coordinated data‐gathering  initiatives  for  insects  in South Africa are  for Lepidoptera and 955 
Neuroptera. Nonetheless, recording of the range expansion through southern Africa mainly depends 956 
upon volunteer contributions. Until 2010, contributions were encouraged through sustained calls in 957 






































H.  axyridis  are  lacking. No  systematic  field  surveys  are  taking  place  and  therefore  the  invader’s 994 
abundance  across  habitat  types  is  also  unknown. More  importantly,  data  on  the  native  ladybird 995 
communities (species richness and abundance) occurring in areas with and without H. axyridis are not 996 
being collected and the impacts on these communities are thus unknown. Of overriding importance 997 
may  be  the  complete  lack  of  baseline  data  prior  to  this  invasion;  it  is  possible  that  no  readily 998 
31 
 




Under  South  African  national  legislation,  H.  axyridis  is  a  Category  1b  Listed  Invasive  Species 1003 
(Department  of  Environmental  Affairs  South  Africa  2014a),  which  in  terms  of  the  National 1004 
Environmental Management: Biodiversity Act, 2004,  legally  is a “species which must be controlled” 1005 




Harmonia  axyridis  is much more  commonly  and  widely  distributed  in  the  northern  than  in  the 1010 
southern  hemisphere,  perhaps  unsurprising  given  its  Asian  origin. While  H.  axyridis  distribution 1011 
extends to boreal regions in its native range, its invasive distribution in the north and south of Europe, 1012 
and also  in northern Canada and Alaska,  is more  limited and suggests that climatic factors may be 1013 
important  in  limiting  the spread of  this species. Globally,  there are very  few records  from  tropical 1014 
regions  (23.4°N–23.4°S); where  it has been  reported  from  the  tropics  it  is not widely spread  (e.g., 1015 

















































provide  intriguing  insights.  The  invasion  process  and  ecological  attributes  (Table  1)  and  the 1063 




















aggregating  in October and  leave overwintering sites  in April. The aggregating behaviour has been 1082 







agricultural  intensification  and  climate  change  which  will  undoubtedly  affect  the  spread  and 1090 
distribution of H. axyridis. Habitat suitability could be estimated using Species Distribution Models 1091 






posed  by  this  species  to  biodiversity,  is  the  range  of  non‐pest  insects  consumed  and  associated 1098 
population‐level effects. Much research has focussed on interactions between H. axyridis and other 1099 




plexippus  (L.)    (Koch et al. 2006a; Koch et al. 2003). Furthermore  it  is critical  that  future  research 1102 






Only  a  few  studies,  representing  populations  of H.  axyridis  from  a  few  regions,  have  considered 1109 
thermal tolerance (Table 2) (Koch et al. 2004b). Of particular importance would be to measure lower 1110 
and upper temperature tolerance of several life stages using ecologically relevant conditions for the 1111 
population examined.  Indeed  to build Species Distribution Models,  thermal  tolerance needs  to be 1112 


















and  evolutionary  adaptation  of  tolerance  limits  in H.  axyridis using  both  native  and  invasive 1131 
populations would provide insights into its adaptive capacity to future climatic challenges. The effect 1132 
























We suggest that  the  three traits related  to population demography and thus  invasiveness, namely 1155 




polymorphism of H. axyridis  (Table 2)  is also an  interesting model  system  in population genetics. 1160 
Overall, we suggest  that  the strength of biotic  interactions centralised around H. axyridis  (i.e. diet 1161 
preference  and  foraging  efficiency)  and  the  three  demographic  traits  are  key  variables  for 1162 
monitoring/assessing its performance and impact in invaded ecosystems.  1163 
 1164 


































patterns documented  in China has been attributed  to  the diverse environmental conditions  in  the 1197 
region  as  well  as  to  complex  interaction  between  rare  allelic  forms  (Tan  1946).  A  hierarchical 1198 
dominance with respect to phenotype expression was demonstrated between the four major colour 1199 
alleles: conspicua > spectabilis > axyridis > succinea (Michie et al. 2010; Tan, Li 1934; Tan 1946). More 1200 

















found  in  Japan, where succinea decreases  in  frequency  from northeast  to south‐west without any 1216 
significant correlation to temperature or other climatic factors (Komai 1956). Moreover, in north China 1217 
f. succinea dominates, whereas  in south China the melanic colour forms dominate (Du, Chen 2010; 1218 
















seasonal variation of melanic and non‐melanic morphs  remains  rather  sparsely  studied  in Europe 1235 










within  the  native  and  invaded  range  but much  could  be  revealed  from  a  systematic  approach 1244 
comparing the native and invaded range (Table 1). There are a number of theories relating to IAS and 1245 
their  interactions with natural enemies but perhaps  the most widely known  is  the Enemy Release 1246 
Hypothesis  (ERH)  (Jeffries,  Lawton  1984; Roy  et  al.  2011b; Roy,  Lawson Handley  2012).  The  ERH 1247 
predicts that an alien species introduced to a new region will increase in distribution and abundance 1248 
because of reduced  impacts from natural enemies. Adopting a ‘biogeographical’ (compare richness 1249 













Braconidae),  which  attacks  both  native  and  alien  ladybirds  (Ceryngier  et  al.  2012).  Dinocampus 1263 
coccinellae is a parasitoid of ladybirds that has a global distribution (Ceryngier et al. 2012) but currently 1264 
the  influence of alien  ladybirds on  the abundance and distribution of  this parasitoid  is unknown. 1265 




as  an  ecological  trap  for  the parasitoid, with positive  effects on native  ladybirds, or  alternatively 1270 
39 
 






A  semi‐field  study  from  the  UK  confirmed  low  rates  of  parasitism  of  H.  axyridis  by  parasitoids, 1277 
particularly in comparison to the native C. septempunctata (Comont et al. 2014b). Pupae of H. axyridis 1278 
were  parasitized,  primarily  by  P.  fasciata  and  Phalacrotophora  berolinensis  Schmitz  (Diptera: 1279 
Phoridae), at an exceptionally low level (1.73%) and adults were not found to be parasitized at all in 1280 
this study; parasitism of the co‐occurring C. septempunctata was high (20.91% pupae, 5.67% adults). 1281 
Surveys  in  the  Netherlands  from  2003  revealed  a  number  of  natural  enemies  (H.  virescens, 1282 















The  fungal  pathogen  B.  bassiana  commonly  infects  native  species  of  ladybird  (such  as  C. 1298 
septempunctata), but again, H. axyridis seems highly resistant (Roy et al. 2008c). However, in Denmark 1299 
several  entomopathogenic  fungi  were  isolated  from  overwintering  and  early  season  H.  axyridis 1300 
(larvae,  pupae,  adults)  including  B.  bassiana,  Isaria  farinosa  (Holmsk.)  Fr.  (Ascomycota: 1301 
Cordycipitaceae), Lecanicillium lecanii (Zimm.) Zare & W. Gams (Ascomycota: Cordycipitaceae), and L. 1302 



















thalli on  the body of males and  females  (Riddick et al. 2009; Welch et al. 2001);  infection can be 1320 
considered as a sexually transmitted disease (Welch et al. 2001). In H. axyridis, however, H. virescens 1321 
is also socially transmitted; in overwintering aggregations, transmission of H. virescens through direct 1322 
physical  contact  is  the most  important mechanism  of  spread  (Nalepa, Weir  2007;  Riddick  2006). 1323 
Infection is caused by grooming, resulting in high thallus densities on older hosts (Haelewaters et al. 1324 
2012). Hesperomyces virescens was reported for the first time on H. axyridis in Ohio in summer 2002 1325 
(Garcés,  Williams  2004).  Harmonia  axyridis  is  multivoltine,  promiscuous,  and  overwinters  in 1326 





of H. axyridis  is widespread  in Western Europe, the eastern United States and to a  lesser extent  in 1332 
South Africa  (D. Haelewaters unpublished). Hesperomyces virescens has also been  reported on H. 1333 












and noted  the  rapid spread of H. axyridis  following establishment. Further  research  is  required  to 1344 
improve our understanding of the factors involved in determining the global patterns of invasion by 1345 
H.  axyridis  which  will  have  wide  relevance  for  invasion  biology. Many  countries  have  engaged 1346 
members of the public in monitoring the distribution of H. axyridis and the lessons learnt from such 1347 








axyridis  on  biodiversity,  particularly  intra‐guild  interactions  and  specifically  IGP.  Competitive 1356 
interactions have received  less attention but are worthy of future research emphasis. There  is still 1357 




genome of H. axyridis and  consider  the opportunities  that  this  research might present  for  future 1362 




mesocosm experiments under  laboratory conditions. There  is a need  to  increase  the scale of such 1367 
studies to consider the negative and positive ecosystem‐level impacts of H. axyridis. Harmonia axyridis 1368 
contributes pest control services in a number of crop systems but there is a lack of evidence in relation 1369 










The paper had  its origin at a workshop on “Drivers,  impacts, mechanisms and adaptation  in  insect 1378 




and continued collaborations  in  the  future. We are grateful  to  the editors of  this special  issue  for 1383 
inviting  this  review  and  providing  an  opportunity  to  explore  ideas  through  the  “Invasive  Insects 1384 
Workshop funding (NRF South Africa, CIB)”. The UK Ladybird Survey and associated co‐authors are 1385 
supported  by  the  Biological  Records  Centre  (part  of  the  Centre  for  Ecology & Hydrology), which 1386 






BiodivERsA  call  for  research proposals.  Support has been  also  received  from  FONDECYT  1140662 1393 
(Chile). The study of M.J. Orlova‐Bienkowskaja and I. A. Zakharov was supported by Russian Science 1394 



























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































approaches have been adopted  for  categorising  the attributes and  so direct  comparison between  countries  is not always possible. Standard approaches  to 
capturing this information would be useful to enable quantitative assessments on a global scale. Natural enemies have not been systematically surveyed in most 
countries and so the lists represent opportunistic observations. The origin is often inferred from geographic proximity to other countries but in some cases through 







  Origin  Establishment  Spread   Habitat breadth  Diet breadth  Natural enemies 
















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































2–3  Clutch size: 20‐30 eggs  Not measured  Nightly flight activity 
commences at 10.5°C 


















2  Not measured   Not measured   Not measured  
Switzerland  Not measured  succinea 
spectabilis  
conspicua 
 
2  (in Northern 
Switzerland, measured 
by regular sampling 
programmes) 
Not measured  Not measured  Not measured 
UK  Adult female: length  
5.8–8.0 mm (median = 
7.0); width 4.8–6.5 
mm (median = 5.4) (n 
= 37) 
Adult male: length 
5.4–7.5 mm (median = 
6.7); width 4.6–5.9 
mm  (median = 5.1) (n 
= 39) 
succinea 
spectabilis  
conspicua 
 
2  (but with occasional 
partial third 
generation) 
Not measured  Not measured  Not measured but UK 
distribution currently 
limited within 
Scotland and climatic 
factors (particulary 
temperature) assumed 
to be important 
South Africa  Adult female: length 
6.9±0.1 mm (n=10); 
mass 35.3±1.0 mg 
(n=34) 
Adult male: length 
6.3±0.1 mm (n=10); 
mass 29.1±0.9 mg 
(n=31) 
succinea with 
variation in spot 
number and 
background colour 
Exact number 
unknown but at least 
2 
Over 70 days: 245 ± 40 
eggs 
 
Rearing conditions: 
25/18°C (18h day/ 6h 
night cycle; 
14hL/10hD 
photoperiod) 
53±6.5% (n=650) 
 
Rearing conditions: 
25/18 °C (18h day/ 6 
night cycle; 
14hL/10hD 
photoperiod) 
Development time: 
23.1±0.1 days (n=267); 
CTmax = 44.1±0.1°C 
(n=34); CTmin = 
0.9±0.2°C (n=31), start 
temp 25°C, rate of 
change: 0.05°C/min; 
Rearing conditions: 
25/18°C (18h day/ 6h 
night cycle; 
14hL/10hD 
photoperiod) 
 
